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摘要 : 从 鸟巢 特征 、 集 址 选择 、 窝 卵 数 、 育 幼 行 为 、 欠 鸟 生长 发 育 、 繁 殖 生 产 力 以 及 繁殖 对 策 等 方面 ， 对 
青藏 高 原 高 寒 草 甸 省 形 目 鸟 类 繁殖 生态 学 进行 了 综合 分 析 与 评述 。 高 寒 草 多 省 形 目 鸟 类 受 适 合 繁殖 季节 长 度 、 
食物 资源 和 捕食 压力 的 影响 ， 或 选择 逐步 投资 对 策 ， 或 选择 一 次 投资 对 策 ; 每 个 种 群 的 常见 窒 卵 数 就 是 最 适 窒 
卵 数 ;和 雏 鸟 的 发 育 模 式 相对 固定 ， 不 存在 补偿 性 生长 ， 但 是 生长 期 长 度 是 可 变化 的 。 中 研究 亲 - 子 通讯 行为 的 
进化 和 稳定 性 ， 提 出 适应 高 寒 草 甸 雀 形 目 鸟 类 的 亲 - 子 间 的 通讯 行为 假设 ; @@ 建 立 在 梨 环 境 特征 变化 梯度 〈 开 
放 到 封闭 ) 上 的 生命 表 ， 找 出 决定 适合 度 的 生命 表 参 数 (繁殖 率 和 存活 率 ) 的 因果 关系 ; 加 测定 在 全 环境 特征 
变化 梯度 上 的 生态 领域 变化 将 是 未 来 研究 的 3 个 方向 。 
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Abstract: The reproductive ecology of birds is important in the study of life history evolution centers. We briefly re- 
view progress in the reproductive ecology of alpine meadow passerines on the Qinghai-Tibetan plateau, to which we add the 
published results of our recent study. The current studies includes nest architecture, nest-site selection, the evolution of 
clutch size, nestling growth, parental care, breeding productivity, and breeding strategy etc . Based on these observations, 
we hypothesised that (1) the length of the breeding season, food resources and predation are critical for the evolution of 
passerine reproductive patterns in alpine meadows; (2) that alpine meadow passerines used single-investment and accumu- 
lative-investment strategies; (3) that the typical clutch size was actually the most efficient for reproductive purposes; (4) 
and that the transition from neonate to fledgling passerines is a relatively fixed process as compensatory growth does not ap- 
pear to occur; (5) and that growth period is volatile. In future studies we propose: (1) to study the evolution and stability 
of parent-offspring communications, and to determine if the parent-offspring communication is the result of evolutionary 
trade-offs between visual and vocal signals; (2) to establish a life history table under the gradient of nest habitat; (3) to 
determine the ecological field under the gradient of nest habitat (from open to closed). Finally, we will try to obtain the 
transformation table of parent-offspring communication under the gradient of nest habitat and test the trade-offs between vi- 
sual and vocal signals. Those results will provide more information on diversity, adaptive strategies and of life history of 
alpine meadow avians, and predict reproduction and life history of birds in response to global changes. 
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在 生物 进化 过 程 中 ， 某 一 种 表现 型 特征 为 响应 。 某 种 环境 信号 改变 而 产生 变化 。 当 环境 中 的 一 种 因 
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子 改变 时 ， 某 种 表现 特征 进化 到 新 的 状态 ; 当 环 境 
因子 回 到 它 原来 状态 时 ,该 特征 也 回 到 原来 状态 ， 
这 一 变化 过 程 就 是 适应 。Steams (1992) 认为 适应 
过 程 与 引起 有 机 体 的 生长 、 存 活 和 繁殖 发 生变 化 的 
这 种 信号 之 间 有 明确 的 函数 关系 ， 自 然 选择 是 解决 
每 种 适应 分 析 的 技术 手段 。 鸟 类 繁殖 生态 学 主要 研 
究 鸟 类 繁殖 特性 对 环境 (包括 生物 和 非 生 物 ) 的 反 
应 。 鸟 类 繁殖 特性 是 在 环境 的 影响 下 ， 历 史 性 适应 
的 结果 。 它 既 有 遗传 性 的 一 面 ， 也 有 在 环境 影响 下 
变异 的 一 面 。 青 藏 高 原 高 寒 草 甸 具 有 海拔 高 、 日 光 
充足 、 辐 射 强 、 气 温 低 、 有 昼夜 温 差 大 等 特点 ， 全 年 
只 有 冷暖 两 季 ， 冬 季 特 别 漫 长 (Yang，1982)。 植 
物 生 长 期 得， 草 类 矮小 ， 垂 直 层 次 发 育 差 ， 对 动物 
生活 有 较 多 限制 (Zhang，1982)。 然 而 ， 面 对 这 样 
的 环境 条 件 ， 生 活 在 高 寒 草 多 的 省 形 目 鸟 类 是 如 何 
适应 和 选择 的 ， 这 是 高 原 乌 类 工作 者 非常 关注 的 问 
题 。 

为 了 回答 上 述 问题 ， 我 们 对 高 寒 草 甸 和 省 形 目 乌 
类 的 繁殖 生态 学 做 了 30 余 载 的 研究 ， 其 范围 从 适 
应 意义 、 生 活 史 进化 〈 或 行为 的 分 配 和 权衡 ) 到 繁 
殖 和 婚配 系统 (或 繁殖 对 策 ); 内 容 包 括 胸 食 行为 、 
窜 孵 数 进化 、 生 活 史 特征 、 种 群 动态 、 群 落水 平 的 
物种 多 样 性 、 生 态 位 分 割 及 育 幼 行为 。 本 文 在 回顾 
上 述 研究 内 容 的 基础 上 ， 着 重 就 近年 来 有 关 的 研究 
结果 进行 分 析 论 述 ， 使 读者 全 面 了 解 高 寒 草 甸 鸟 类 
生态 学 的 现状 ， 为 今后 的 研究 商定 坚实 的 基础 。 


1 梨 


鸟巢 既 要 使 亲子 安全 ， 也 要 有 一 定 的 保暖 和 隔 
热 功 能 。 因 此 ， 亲 鸟 在 梨 址 选择 上 上 ， 不 仅 要 考虑 其 
隐蔽 性 ， 还 要 考虑 能 为 豚 胎 和 雏 鸟 的 发 育 提供 适宜 
的 温度 ， 以 及 能 遮 风 挡 雨 防止 意外 事件 的 袭击 。 筑 
梨 投 入 是 双亲 育 幼 投 入 的 重要 部 分 (Mertens， 
1977)， 因 此 ， 筑 巢 特征 和 能 耗 直接 反映 繁殖 活动 
和 行为 对 环境 的 适应 。 梨 特征 包括 梨 址 、 形 态 、 大 
小 、 梨 材 、 结 构 及 隔 热 性 能 等 ; 筑 梨 行为 包括 梨 址 
选择 、 时 间 分 配 、 肉 雄 分 工 、 亲 乌 年 龄 等 。 这 些 特 
征 和 行为 的 多 样 化 是 生活 史 特 征 多 样 化 的 重要 表 
征 。 

1.1 梨 特 征 

笔者 收集 和 分 析 了 青藏 高 原 北 部 地 区 的 12 种 
常见 省 形 目 鸟 梨 的 分 布 格局 和 结构 特征 ， 其 结果 表 
明 ， 青 藏 高 原 的 鸟 梨 可 分 成 地 上 、 地 面 及 地 下 3 种 


类 型 ， 其 中 地 面 筑 梨 种 类 最 多 。 昌 结 构 特 征 ， 有 简 
单 到 复杂 的 一 系列 变化 ， 主 要 表现 : 集 形状 从 浅 到 
深 ， 从 开放 到 封闭 ; 梨 材 性 质 从 单一 的 植物 性 到 复 
合 的 动 植物 性 ; 介 材 重量 从 轻 到 重 (Zhang，1982; 
Zhang & Deng，1991)。 在 变化 谱 凸 的 每 种 梨 都 有 
自己 的 优 缺 点 ， 选 择 哪 种 类 型 的 梨 ， 是 由 鸟 本 身 的 
遗传 和 环境 两 方面 的 因素 决定 的 〈Zhao & Zhang， 
2004)。 
1.2 巢 址 选择 

Cody (1985) 指出 ， 梨 址 选择 是 鸟 类 的 一 种 重 
要 的 繁殖 行为 决策 ， 是 栖息 地 选择 的 重要 组 成 部 
分 。 适 合 的 巢 址 选择 直接 影响 鸟 类 繁殖 成 功 与 否 ， 
特别 是 对 地 面 筑 烛 的 种 类 而 言 ， 巢 邻近 地 域 的 植被 
结构 特征 影响 着 梨 卵 被 捕食 率 (Martin & Roper， 
1988; Clark ，1999)。Martin (1993) 提出 了 巢 址 选 
择 的 两 种 假说 : 第 一 种 假说 ， 是 总 叶 数 假说 (the 
total-foliage hypothesis ) ， 认 为 梨 的 被 捕食 风险 ， 随 
着 植被 数量 特征 〈 如 植被 高 度 、 植 被 盖 度 ) 的 增加 
而 减 小 。 植 被 数量 特征 高 度 的 增加 ， 使 得 捕食 者 发 
现 巢 的 难度 增加 。 第 二 种 假说 ， 是 潜在 被 捕食 假说 
(the potential-prey hypothesis ) ， 认 为 梨 的 被 捕食 风 
险 ， 随 着 独特 的 植被 数量 特征 (如 ， 较 偏爱 的 植物 
或 遮挡 物 ) 密度 的 增加 而 减 小 。 潜 在 被 捕食 假说 ， 
只 有 在 地 面 集 建立 在 独特 的 植被 类 型 相对 当地 景观 
较 稀 少 的 情况 下 才能 发 生 (Schmidt & Whelan 
1998)。 这 两 种 假说 的 区 别 在 于 ， 总 叶 数 假说 与 巢 
周围 总 的 植被 数量 特征 有 关 ， 而 潜在 被 捕食 假说 只 
与 介 周 围 的 特有 植被 数量 特征 有 关 。 另 外 ， 巢 址 选 
择 除 了 与 被 捕食 风险 有 关 ， 还 与 梨 的 小 气候 有 关 ， 
即 热 隔 离 假说 (thermal-refuge hypothesis) (Lusk et 
al,，2003)。 该 假说 认为 ， 对 于 胚胎 的 最 佳 的 发 育 ， 
卵 的 锋 化 必须 要 求 一 个 特定 的 环境 ， 和 集结 构 的 覆盖 
物 可 以 提供 巢 的 热量 平衡 ， 并 且 能 够 维持 梨 的 温 
度 , 或 者 为 胚胎 的 发 育 提供 一 个 稳定 的 热 环 境 。 
Zhao et al (2004) 的 研究 表明 ， 角 百灵 ( Eremophi- 
laa lpesiris ) 选择 巢 址 的 对 策 恰 与 总 叶 面 假说 和 洪 
在 被 捕食 假说 的 预测 相反 ， 其 大 多 数 巢 都 建立 在 植 
被 高 度 和 覆盖 度 相 当 低 的 草 多 的 地 面 上 ， 并 且 集 周 
围 没 有 庇护 所 或 遮挡 物 。 小 云 淮 (Alauda guleula) 
大 多 数 梨 建立 在 植被 高 度 和 有 覆盖 度 比较 高 的 草 甸 地 
面 上 ， 并 且 巢 的 周围 有 较 多 数量 的 庇护 或 遮挡 物 。 
这 样 的 植被 条 件 增加 了 梨 的 安全 性 和 捕食 者 发 现 梨 
的 难度 ， 降 低 了 嘛 的 被 捕食 风险 。 小 云 兴 的 梨 址 选 
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择 对 策 趋 向 于 总 叶 数 假说 ， 这 一 结果 与 Lusk et al 
(2003) 关于 云 禾 〈Cjhondesies grammacus ) 的 研究 
结果 相反 。 

作为 选择 ， 梨 址 和 梨 的 小 气候 关系 与 集 的 被 捕 
食 比较 ， 更 加 密切 。 生 活 在 青藏 高 原 高 寒 草 甸 的 角 
百灵 的 梨 只 能 分 散 一 天 太阳 辐射 的 7.8% ， 而 小 云 
汐 的 梨 能 分 散 一 天 太阳 辐射 的 65.39% (Zhao & 
Zhang，2004)。 这 说 明 角 百灵 对 太阳 的 辐射 能 利用 
大 于 小 云 上 淮 。 两 者 梨 的 微 环境 对 光 能 分 散 的 差异 ， 
进一步 说 明 角 百灵 的 梨 址 和 梨 结 构 有 利于 光 能 的 利 
用 ,不 支持 热量 隔离 假说 。 从 集 内 外 温度 来 看 ， 角 
百灵 和 集 内 温度 显著 高 于 梨 外 温度 (Zhao et al， 
2002)。 而 小 云雀 集 内 温度 低 于 集 外 温度 ,但 不 显 
著 ; 早晨 和 傍晚 梨 内 温度 显著 高 于 梨 环 境 ， 正 午 梨 
内 温度 显著 低 于 梨 外 (Zhao et al，2002)。 表 明 小 
云 涂 的 梨 环 境 和 巢 结构 有 利于 梨 的 热量 平衡 ， 支 持 
热量 隔离 假说 。 因 此 ， 青 藏 高 原 鸟 类 的 集 址 选择 与 
青藏 高 原生 境 和 气候 条 件 息息相关 ， 通 过 对 热源 的 
不 同 利用 来 应 对 高 寒 草 多 特殊 的 植被 条 件 ( 低 矮 、 
垂直 层次 发 育 差 等 ), 减弱 栖息 地 的 竞争 (Zhao & 
Zhang，2004)。 鸟 类 在 集 址 选择 上 存在 着 一 种 代价 
和 利益 的 权衡 关系 ， 梨 址 选择 是 捕食 压 和 热 条 件 共 
同 作用 的 结果 (Zhao & Zhang，2004)。 
1.3 亲 代 投资 

梨 材 的 运输 反映 了 亲 鸟 对 筑 梨 活动 的 投资 ， 是 
繁殖 投入 的 重要 组 成 部 分 。 因 此 ， 巢 材 重 与 亲 鸟 体 
重 之 比 可 以 反映 出 筑 集 活动 投资 的 高 低 。 吾 灵 科 乌 
类 的 地 面 开放 式 人 巢 的 集 材 的 重量 大 约 是 亲 鸟 体重 的 
1/2， 而 褐 背 拟 地 鸦 的 地 下 封闭 集 的 集 材 重 约 为 亲 
鸟 体重 的 5 倍 以 上 ， 其 余 种 类 都 在 两 者 之 间 
(Zhang，1982)。 如 此 不 同 的 投资 差异 是 鸟 为 满足 
胚胎 和 幼 鸟 迅 速生 长 发 育 的 必要 条 件 下 ， 各 种 生物 
学 特征 的 协调 结果 。 

总 之 ,不管 梨 结构 和 梨 特征 变化 有 多 大 ， 都 反 
映 了 所 有 鸟 种 的 梨 址 选择 是 在 安全 和 隔 热 两 种 基本 
条 件 之 间 权 衡 (Zhao & Zhang，2004) 。 在 捕食 压力 
和 种 间 竞 争 作 用 下 ， 青 藏 高 原 高 寒 草 多 和 八 形 自 乌 类 
通过 选择 不 同 的 梨 址 和 利用 不 同 的 材料 来 满足 幼 鸟 
发 育 和 安全 的 需要 。 


2 窝 卵 数 


窜 卵 数 代表 了 亲 鸟 现在 繁殖 和 将 来 繁殖 数量 之 
间 的 折 中 ， 与 子 代 的 “ 质 ” 和 “ 量 ” 之 间 的 折 中 ， 


是 生活 史 进 化 理论 的 主要 组 成 部 分 。Lack (1947， 
1948) 认为 ， 堂 形 目 乌 类 应 该 产生 能 成 功 咀 活 到 繁 
殖 年 龄 的 最 大 数量 子 代 的 窜 卵 数 。 如 果 窜 卵 数 是 可 
遗传 的 ， 那 么 ， 一 个 种 群 中 的 最 大 生产 力 窝 卵 数 将 
等 于 常见 窝 卵 数 (分 布 频率 最 大 )。 因 此 ， 该 假说 
包括 两 部 分 实质 性 内 容 : (1) 窝 卵 数 是 由 亲 鸟 获得 
饲 喂 幼 鸟 食 物 的 最 大 能 力 决 定 的 ; (2) 常见 窝 卵 数 
(平均 窝 卵 数 ) 代表 了 最 大 生产 力 窝 卵 数 。 为 了 证 
明 该 假说 的 合理 性 ，Zhao et al (2002) 和 Zhang et 
al (2003) 对 高 寒 草 甸 誉 形 目 鸟 类 窝 雏 数 的 实验 结 
果 表 明 ， 虽 然 小 云 誉 和 黄 嘴 朱 顶 和 省 (Acanthis flavi- 
rostris) 的 幼 鸟 对 窝 雏 数 增加 的 响应 方式 不 同 ， 但 
是 增加 窝 雏 数 后 不 是 幼 鸟 的 质量 (生长 参数 ) 下 
降 ， 就 是 成 体 的 繁殖 投入 〈 递 食 率 ) 增加 。 如 : 小 
云雀 表现 出 亲 鸟 投入 增加 ， 幼 鸟 质量 不 变 ; 而 黄 嘴 
朱 顶 淮 表 现 出 亲 鸟 投入 不 变 , 幼 鸟 质量 下 降 
(Zhang et al，2003)。 人 小 云 汰 和 黄 嘴 朱 顶 汐 的 常见 
窜 卵 数 ( 最 大 分 布 频率 窝 卵 数 ) 分 别 为 3 和 5 枚 ， 
即 Lack 假设 中 代表 最 大 生产 力 窝 卵 数 。 这 一 结果 
支持 了 Lack 假说 ， 也 就 是 ， 常 见 窝 卵 数 就 是 最 大 
生产 力 窝 卵 数 。 完 全 符合 “ 质 ” 与 “ 量 ” 之 间 的 折 
中 关系 。 

大 多 数 研究 者 的 实验 结果 ， 是 常见 窝 卵 数 比 最 
大 生产 力 和 最 适 窝 卵 数 小 (Aslenmo，1979; Bifls- 
ma, 1982; Bryant，1979; DeSsteven ，1980; Mur- 
phy，1978; Smith，1981; Steams，1992)。 造 成 这 
种 差异 的 原因 之 一 ， 是 这 些 实验 都 是 用 习惯 巢 箱 的 
洞 六 鸟 作为 观察 对 象 的 ， 这 些 人 巢 排除 了 天 敌 和 人 为 
干扰 造成 的 失败 因素 ， 是 对 亲 鸟 饲 喂 能 力 的 检验 。 
亲 乌 根据 自身 窝 卵 数 事先 设计 梨 的 大 小 : 过 大 ， 材 
料 浪 费 并 影响 卵 温 效 果 ; 过 小 不 利 锥 鸟 生 长 ， 巢 与 
窝 雏 数 是 相互 匹配 的 。 因 此 ， 除 了 岛 种 自身 的 差异 
外 ， 巢 箱 增加 了 繁殖 成 功率 〈 不 但 可 以 防止 捕食 者 
和 寄生 者 的 袭击 ， 也 使 集 的 容积 得 以 扩展 )， 抵 消 
了 增加 人 额外 窒 锥 后 的 价值 效应 或 模糊 不 清 。Zhao et 
al (2002) 和 Zhang et al (2003) 的 实验 结果 证 实 
了 上 述 结论 。 在 实验 中 多 数 育 锥 失败 都 是 由 于 个 的 
容积 有 限 ， 随 着 雏 鸟 个 体 的 增 大 ， 附 加 雏 被 挤 出 梨 
外 ， 因 缺少 亲 鸟 照顾 而 受 损失 ， 如 小 云 泌 ，5 个 附 
加 窝 都 失败 ， 失 败 的 直接 原因 是 梨 容 积 过 小 ， 导 致 
雏 马 被 挤 出 并 冻 死 。 这 说 明 梨 容积 是 附加 窝 失 败 的 
直接 原因 (Zhang et al，2003)。 如 大 山上 省 《Parwus 
major ) 能 喂 活 10 只 以 上 的 雏 马 ， 在 自然 巢 中 是 难 
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以 想象 的 。 任 何 鸟巢 大 小 与 产 卵 数 是 匹配 的 ， 附 加 
雏 鸟 数 超过 自然 窝 卵 数 后 ， 随 着 雏 鸟 年 龄 的 增长 ， 
个 别 幼 鸟 被 挤 出 梨 外 。 但 是 ， 梨 箱 就 不 存在 这 个 问 
题 。 因 此 ， 作 者 认为 在 检验 Lack 假说 时 ， 采 用 自 
然 窝 梨 为 好 。 

3 育 幼 行为 

动物 的 育 幼 形式 包含 无 双 杂 照顾 、 单 亲 照 顾 、 
双亲 共同 育 幼 等 多 种 形式 。 它 的 多 样 化 是 受 环境 条 
件 影响 的 结果 ， 其 进化 因子 是 复杂 的 。 这 些 因 子 包 
括 环境 季节 性 、 繁 殖 季节 长 得、 资源 可 预测 性 及 竞 
争 间 相关 性 程度 等 ， 并 以 一 种 相互 作用 的 方式 影响 
其 进化 。 当 卵 和 幼 仔 面临 灾难 性 环境 ， 如 捕食 、 寄 
生 、 同 种 间 竞 争 强度 大 时 ， 表 现 出 相对 大 的 卵 、 胎 
或 其 他 生育 形式 。 卵 保护 、 幼 仔 饲 喂 的 不 同方 式 都 
是 对 这 类 环境 的 响应 。 对 10 余 种 高 寒 草 甸 和 省 形 目 
马 类 的 研究 发 现 ， 它 们 都 为 一 雌 一 雄 的 单 配 制 及 两 
性 共同 育 幼 (Zhao et al，2003)， 但 两 性 之 间 的 育 
幼 程 度 和 分 配方 式 各 不 相同 (Zhang，1982; Zhao 
et al，2003; Zhao，2005) 。 按 雄性 在 旷 卵 期 的 投资 
方式 不 同 ， 大 致 可 分 为 3 类 : 防御 型 : 雌性 坐 巢 抱 
卵 ， 雄 性 保卫 ， 如 角 百 灵 ; 情 饲 型 : 雌性 坐 策 ， 雄 
性 喂 上 肉 ， 如 黄 嘴 朱 顶 淮 、 褐 背 拟 地 牙 
( Preudopodoces humilis ); 雌雄 性 轮流 坐 梨 型 : 如 黄 
头 帘 钨 (Motacilla cinerea )。 这 3 种 类 型 最 明显 的 
特征 是 雄性 的 “ 情 饲 ”与 “防御 ”两 种 行为 任 选 其 
一 ， 即 有 防御 无 情 饲 ; 有 情 饲 无 防御 ， 如 黄 头 芍 钨 
与 角 百 灵 无 情 饲 行为 ,但 有 防御 行为 ， 而 朱 顶 省 与 
地 铬 有 情 饲 而 无 防御 行为 。 

有 关 “ 情 饲 ”行为 进化 有 3 种 假说 : 。 (1) 
“维持 婚约 ”假说 ， 认 为 “ 情 饲 ”是 维持 婚约 的 象 
征 性 行为 。 如 果 此 假说 成 立 ， 鸟 类 在 孵 卵 期 间 的 
“ 情 饲 ”行为 就 对 繁殖 成 功 影响 不 大 。(2)“ 雄 性 质 
量 ”假说 ， 认 为 “ 情 饲 ”是 雄性 搜集 食物 能 力 的 炫 
炊 。 如 果 此 假说 成 立 ，“ 情 饲 ” 行 为 对 繁殖 成 功 不 
应 该 有 太 大 影响 。 (3) “上 肉 性 营养 ”假说 ， 是 指 峻 
性 骨 卵 期 间 需 要 食物 补充 ， 如 果 此 假说 成 立 ，“ 排 
除 情 饲 ”行为 ， 将 会 影响 肉 性 繁殖 后 的 成 活 及 繁殖 
成 功 。 通 过 对 高 寒 草 甸 誉 形 目 鸟 类 育 幼 行为 的 研 
究 ，Zhang (1999) 提出 第 4 种 假说 : “ 情 饲 ”与 
“防御 ”是 为 了 使 繁殖 成 功率 达到 最 大 而 作出 的 一 
对 两 者 选 一 的 “ 折 囊 ”响应 ， 是 由 捕食 压力 和 环境 
波动 两 种 协 迫 因子 分 别 起 作用 的 结果 。 当 曲 的 被 捕 





食 压力 是 影响 繁殖 成 功 最 重要 的 因子 时 ， 选 择业 
“防御 ”; 当 卵 受气 温 的 波动 是 影响 繁殖 成 功 最 主要 
的 因子 时 ， 选 择 “ 情 饲 "。“ 防 御 ” 和 “ 情 饲 ”都 是 
雄性 付出 的 附加 投资 ， 剔 除 任何 一 种 雄性 在 这 方面 
的 作用 都 将 导致 繁殖 失败 。 


4 雏 鸟 生长 发 育 


雏 鸟 在 生长 发 育 过 程 中 可 能 会 遇 到 各 种 内 外 因 
素 的 影响 。 内 在 因素 主要 有 成 鸟 提供 食物 的 能 力 、 
同胞 之 间 的 竞争 ;外 在 因素 主要 是 梨 捕食 。 闽 捕食 
又 与 梨 环 境 有 着 一 定 的 必然 联系 ， 即 梨 邻 近 地 域 的 
植被 结构 特征 影响 梨 被 捕食 的 概率 (Martin & Rop- 
er，1988; Clark，1999)。 为 了 降低 梨 被 捕食 的 概 
率 ， 各 种 鸟 采 取 的 应 对 措施 不 同 。 如 晚 成 乌 雏 乌 选 
择 快速 生长 的 进化 模式 ， 从 而 减少 了 卯 和 雏 乌 暴露 
于 捕食 者 的 时 间 及 被 捕食 风险 。 这 可 以 从 洞穴 梨 和 
开放 梨 的 雏 鸟 的 生长 速度 不 同 (Deng & Zhang， 
1990，1994) 和 对 不 同 捕食 风险 的 近 缘 物种 的 研究 
结果 得 到 证 实 (Deng & Zhang，1990，1994)。 另 
外 ，Zhang & Deng (1991) 认为 快速 生长 是 对 繁殖 
季节 短 的 适应 。 然 而 ， 对 快速 生长 进化 这 种 模式 最 
好 的 解释 是 Zhao & Zhang (2005) 的 研究 结果 : 巢 
捕食 和 营 梨 类 型 显著 影响 各 生长 期 占 雏 期 比例 和 各 
生长 期 体重 积累 占 离 巢 时 体重 的 比例 ， 即 高 寒 草 多 
10 种 常见 的 省 形 目 鸟 类 对 巢 捕 食 和 营 巢 类 型 的 响 
应 主要 表现 在 渐 增 期 的 长 短 不 同 ， 梨 捕食 概率 较 低 
的 种 类 (如 褐 背 拟 地 鸦 、 白 腰 雪 淮 等 ) 具有 和 较 长 的 
渐 增 期 ， 而 较 高 的 种 类 (如 和 角 百 灵 、 小 云 淮 ) 具有 
较 短 的 渐 增 期 ;和 巢 较 安全 的 种 类 ， 其 渐 增 期 体重 积 
累 占 离 巢 时 体重 的 比例 较 高 。 由 于 梨 捕 食 的 影响 ， 
在 青藏 高 原 省 形 目 雏 鸟 生长 过 程 中 的 渐 增 期 是 一 个 
可 塑 的 阶段 。 在 青藏 高 原 高 寒 草 甸 和 省 形 目 鸟 类 中 ， 
宽 卵 数 影响 缓 增 期 的 体重 积累 比例 ， 而 不 影响 快 增 
期 和 渐 增 期 的 体重 积累 比例 ; 不 影响 缓 增 期 的 延 
长 , 但 是 影响 快 增 期 和 渐 增 期 的 延长 (Zhao & 
Zhang，2005 ) 。 

雏 乌 根据 食物 条 件 〈 如 食物 丰富 度 和 质量 ) 来 
调整 生长 率 或 者 调整 达到 发 育 结束 的 时 间 ， 其 发 育 
过 程 是 可 塑 的 (Smith-Gil，1983; Schew & Rick- 
lefs，1998)。 根 据 这 一 点 ，Bohman (1955) 提出 了 
补偿 性 生长 假说 ， 即 在 生长 前 期 由 于 环境 波动 引起 
食物 资源 匮乏 而 导致 后 期 有 一 个 加 速生 长 的 阶段 。 
补偿 性 生长 主要 指 蛋 白质 、 矿 物质 和 水 的 增加 。 从 
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补偿 性 假说 可 以 看 出 ， 生 长 前 期 的 体重 积累 与 后 期 
的 生长 率 存在 着 一 定 的 负 相 关 ， 也 就 是 说 : 较 小 生 
长 前 期 体重 积累 比例 将 导致 后 期 一 个 较 高 的 生长 
率 。 迄 今 为 止 ， 补 偿 性 生长 还 没有 在 晚 成 鸟 雏 乌 的 
生长 中 得 到 证 实 。Sckew & Ricklefs (1998) 认为 在 
鸟 类 中 是 否 发 生 补 偿 性 生长 ， 主 要 取决 于 在 一 定 条 
件 下 雏 鸟 的 生长 率 是 怎样 变化 的 。 然 而 ， 已 报道 的 
文献 显示 ， 晚 成 乌 雏 鸟 的 生长 和 发 育 是 一 个 变化 较 
小 、 相 对 稳定 和 国定 的 阶段 (Lack & Lack，1951; 
Ricklefs, 1976; Bryant, 1978; Emlen et al, 
1991) 。 高 寒 草 多 10 种 淮 形 自 乌 类 欠 乌 前 期 的 食物 
条 件 不 影响 后 期 的 生长 率 ， 而 是 影响 后 期 生长 期 的 
长 短 ， 晚 成 鸟 雏 乌 的 发 育 模式 是 相对 固定 的 ， 不 存 
在 补偿 性 生长 (Zhao & Zhang，2005)， 但 是 生长 期 
长 短 是 可 变化 的 (Zhao et al，2002 ) 。 


5 繁殖 生产 力 


生产 力 是 生活 史 特 征 与 环境 因子 相互 作用 的 结 
果 , 也 是 组 成 生命 表 的 依据 。Ricklefs & George 
(1977) 分 析 了 不 同 地 区 窜 卵 数 、 种 群 繁殖 季节 长 
短 、 繁 殖 成 功率 及 营 集 周期 等 因子 对 生产 力 的 影 
响 ， 认 为 不 同 地 区 起 主要 作用 的 因子 不 尽 相 同 。 随 
着 纬度 升 高 ， 一 方面 ， 窜 卵 数 增加 ， 繁 殖 周 期 延 
长 ， 倾 向 于 高 的 生产 力 ; 另 一 方面 ， 繁 殖 季节 却 随 
之 缩短 ， 倾 向 低 的 生产 力 。 青 藏 高 原 北部 高 寒 草 多 
地 处 温带 ，10 种 做 形 目 乌 类 的 平均 繁殖 生产 力 为 
2.80， 比 温带 地 区 的 相应 值 低 (Zhang et al， 
2000) ， 其 决定 因子 是 种 群 繁殖 季节 长 短 和 窝 卵 数 。 
高 寒 草 多 海拔 高 、 气 候 严 酷 ， 可 利用 的 食物 资源 有 
严格 的 时 间 人 限制 ， 因 此 ， 大 部 分 乌 类 一 年 只 繁殖 一 
次 ， 如 褐 背 拟 地 鸦 、 黄 嘴 朱 项 人 汰 等 。 窝 卵 数 存在 着 
两 种 趋势 : 筑 地 面 开放 和 集 的 种 类 ， 易 唱 天 敌 袭 击 ， 
所 以 窜 卵 数 低 ， 营 集 周期 短 ， 有 争取 第 二 次 繁殖 机 
会 和 提高 幼 鸟 存活 率 的 倾向 ; 筑 洞 穴 或 半 洞 穴 梨 岛 
类 ， 梨 相对 安全 ， 营 梨 周 期 长 ， 只 有 一 次 繁殖 机 
会 ， 所 以 窝 卵 数 较 大 。 较 低 的 平均 生产 力 则 是 低 繁 
殖 率 和 高 存活 率 ， 高 繁殖 率 和 低 存 活 率 这 两 种 趋势 
共同 作用 的 结果 。 


6 繁殖 对 策 


根据 种 群 进化 对 策 理 论 ， 在 稳定 、 匀 质 环 境 
中 ， 自 然 选择 应 偏向 低 繁殖 率 和 高 竞争 力 的 k - 选 
择 对 策 的 物种 进化 ; 在 季节 性 的 可 变 环境 中 ， 则 偏 


向 高 繁殖 率 和 短 寿 的 r- 选择 对 策 的 物种 进化 。r - 
选择 是 一 种 不 确定 性 的 机 会 主义 策略 ， 只 有 在 环境 
随机 变化 不 可 预测 的 条 件 下 易 执行 。 任 何 有 机 体 的 
窝 卵 〈 仔 ) 数 是 环境 平均 特征 与 遗传 特征 相互 作用 
下 的 自然 选择 结果 。 青 藏 高 原 海北 高 寒 草 多 为 典型 
的 异 质 性 环境 ， 虽 然 纬度 处 于 温带 ， 但 海拔 高 ， 气 
温 低 ， 风 大 ， 环 境 结构 简单 及 季节 变化 明显 。 环 境 
的 严酷 性 主要 表现 在 有 利于 生物 繁殖 的 季节 短暂 
(大 约 100 天 )， 有 利于 高 繁殖 率 种 类 的 进化 。 然 
而 ， 根 据 以 前 的 研究 结果 ， 与 温带 其 他 小 型 八 形 目 
乌 类 的 繁殖 率 相 比 ， 青 藏 高 原 高 寒 草 甸 誉 形 目 鸟 类 
繁殖 率 较 低 ， 并 且 没 有 年 间 变 化 (Zhang & Deng， 
1991; Zhang et al，2003)， 如 84 窜 小 云雀 的 平均 
窜 卵 数 是 2.98，68 窝 黄 嘴 朱 顶 省 的 平均 值 是 4.50。 
每 对 繁殖 鸟 每 年 贡献 给 种 群 的 新 成 员 大 约 是 1.07 
~3.27 只 /对 (Zhang & Deng，1991)。 这 种 稳定 而 
较 低 的 繁殖 率 、 少 数 种 类 的 高 密度 〈 小 云雀 1.22 
只 /hm?; 朱 顶 和 省 0.47 只 jhm2)、 留 岛 占 50% ( 
Zhang & Deng，1986) 及 适应 此 环境 的 乌 种 类 少 而 
数量 大 (Zhang & Deng，1986) 等 特征 表明 ， 青 藏 
高 原 高 寒 草 匈 淮 形 目 鸟 类 比较 符合 k - 选择 策略 。 

Zhang & Deng (1991) 通过 对 青藏 高 原 北部 高 
寒 草 甸 8 种 省 形 目 乌 类 的 15 种 繁殖 参数 的 定量 分 
析 后 认为 ， 在 高 寒 草 甸 生态 因子 多 变 的 环境 下 ， 乌 
类 的 繁殖 方式 向 着 两 个 方向 进化 : 一 支 在 较 弱 的 外 
界 因素 影响 下 ， 向 着 增加 自身 能 力 的 方向 进化 ; 另 
一 支 在 因 受 外 界 环 境 条 件 影 响 下 〈 如 天 敌 的 捕食 )， 
向 减少 一 次 投资 的 风险 ， 增 加 繁殖 次 数 方向 进化 。 
根据 这 两 支 进化 方向 ， 在 梨 型 的 变化 谱 上 将 高 寒 草 
旬 稚 形 目 鸟 类 繁殖 方式 划分 为 3 种 : 一 是 低 繁 殖 率 
高 存活 率 ， 如 角 百 灵 、 小 云雀 ; 二 是 高 繁殖 率 低 存 
活 率 ， 如 褐 背 拟 地 鸦 ; 三 是 介 于 前 两 者 中 间 ， 如 黄 
嘴 朱 顶 汰 、 黄 头 园 钨 (Moiacilia citreda )。 采 用 第 
一 种 繁殖 方式 鸟 类 ， 其 大 多 数 在 地 面 筑 梨 ， 梨 结构 
简单 、 开 放 ， 易 受 天 敌 侵 袭 。 因 此 ， 窝 卵 数 小 、 生 
长 发 育 迅 速 。 这 种 繁殖 方式 的 特点 是 : 在 集 的 成 功 
率 受 到 天 敌 威 胁 时 ， 亲 乌 将 降低 最 初 投 资 ， 剩 余 繁 
殖 价值 较 大 (Zhao，2005)。 当 第 一 次 繁殖 失败 或 
结束 后 ， 一 方面 亲 鸟 还 有 时 间 和 能 量 进行 再 投资 
(Zhang et al，2000)， 有 可 能 做 第 二 次 繁殖 尝试 ; 
另 一 方面 ， 部 分 性 成 熟 早 的 幼 鸟 也 参加 繁殖 (实验 
中 观察 到 )。 于 是 ， 整 个 种 群 显示 出 较 弱 的 第 二 次 
繁殖 高 峰 (Zhang，1982; Zhao & Zhang，2004)。 
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采用 第 二 种 繁殖 方式 鸟 类 ， 其 营 梨 环境 稳定 、 安 
全 ， 受 天 敌 影 响 较 小 ， 因 环境 封闭 、 潮 温 ， 易 遭 寄 
生动 物 侵袭 ; 受 亲 鸟 提供 食物 条 件 的 限制 ， 幼 乌 死 
亡 较 高 ; 由 于 繁殖 周期 长 ， 没 有 第 二 次 繁殖 的 机 会 
(Zhang & Deng，1991; Zhang et al，2000)。 采 用 第 
三 种 繁殖 方式 的 鸟 类 ， 其 营 梨 周期 得， 捕食 引起 的 
死亡 率 较 高 ， 窜 卵 数 居 另 外 两 种 繁殖 方式 中 间 ; 但 
是 由 于 食物 的 强 季节 性 ,使 其 只 有 一 次 繁殖 机 会 
(Zhang & Deng, 1991; Zhang et al，2000)。 

由 此 看 出 ， 由 于 高 寒 草 多 省 形 目 鸟 类 的 繁殖 环 
境 不 同 〈( 如 适合 鸟 类 繁殖 的 季节 长 短 、 捕 食 和 食物 
的 资源 ) ， 其 相应 对 策 也 不 同 。 根 据 繁殖 开始 时 间 、 
窜 卵 数 、 生 长 率 及 食物 的 可 利用 性 等 特性 的 不 同 ， 
笔者 初步 提出 高 寒 草 甸 和 省 形 目 鸟 类 的 两 种 繁殖 对 
策 : 以 角 百 灵 为 代表 的 逐步 投资 对 策 和 以 褐 背 拟 地 
鸦 为 代表 的 一 次 投资 对 策 。 


7 结束 语 


综 上 所 述 ， 通 过 近 十 几 年 对 梨 特 征 梨 结构 变 
化 的 研究 ， 得 出 青藏 高 原 高 寒 草包 省 形 目 鸟 类 集 的 
连续 变化 谱 ， 即 从 开放 到 封闭 ， 从 地 下 到 地 上 。 在 
此 连续 变化 谱 上 ， 对 巢 址 选择 、 窝 卵 数 进化 、 雏 鸟 
生长 发 育 以 及 亲 代 育 幼 行为 进行 比较 研究 后 ， 认 为 
高 寒 草 甸 省 形 目 鸟 类 受 适合 繁殖 季节 、 食 物资 源 和 
捕食 压力 等 的 影响 ， 要 么 选择 逐步 投资 对 策 ， 要 么 
选择 一 次 投资 对 策 ， 每 个 种 群 的 常见 窝 卵 数 就 是 最 
适 窝 卵 数 。 特 别 值得 一 提 的 是 ， 这 些 研究 结果 是 在 
自然 梨 基 础 上 ， 通 过 实验 处 理 比 较 得 出 的 。 

笔者 虽然 在 高 寒 草包 省 形 目 鸟 类 的 繁殖 生态 学 
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